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RESUMEN 


En términos de alimentación, las aves tienen una dieta muy variada y cumplen un 
rol ecológico importante al convertirse en dispersoras efectivas de semillas de las 
plantas que consumen. Particularmente las aves frugívoras incorporan a su dieta 
insectos y otros artrópodos, pero los frutos representan la mayor parte de la masa 
ingerida. Sin embargo, la selección de estos frutos no ocurre aleatoriamente. El 
mayor consumo de ciertos alimentos sobre otros alternativos con igual 
disponibilidad, puede deberse a distintas capacidades fisiológicas y 
comportamiento de forrajeo de las aves, requisitos nutricionales y/o características 
físicas de los frutos. El objetivo de este trabajo es determinar la tasa de 
adquisición de energía y de nutrientes particulares durante el consumo de distintas 
especies de frutos por aves frugívoras que difieren en su comportamiento de 
manipulación del alimento. Para ello evalué las preferencias de frutos de dos 
especies, Turdus rufiventris (Turdidade) y Thraupis sayaca (Thraupidae) 
pertenecientes a los grupos funcionales de “tragadores” y “masticadores”, 
respectivamente. Además, propongo evaluar si las diferencias entre ambas 
especies en las preferencias de consumo se pueden explicar por predicciones de 
modelos que proponen (a) una maximización en la ganancia de energía por 
unidad de tiempo, o (b) una minimización del tiempo necesario para cubrir 
determinado requerimiento alimenticio. Poco se sabe sobre la influencia del 
comportamiento de forrajeo de aves frugívoras en la tasa y eficiencia de consumo 
tras alimentarse, motivo por el cual esta investigación podría aportar información 
relevante. La especie “tragadora”, Turdus rufiventris, prefiere incorporar en su 
dieta frutos que no necesariamente le ofrecieron valores más elevados de energía, 
mientras que la especie “masticadora”, Thraupis sayaca, prefiere consumir ciertos 
frutos en base a la energía promedio que obtuvo como recompensa. En ningún 
caso la minimización del tiempo fue una variable determinante de las preferencias 
de consumo por parte de las especies. En conclusión, encontré poco apoyo a 
predicciones centradas en obtención de energía para explicar las preferencias en 
la elección de frutos. Aproximaciones conceptuales diferentes a las que 
consideran solo a la energía para explicar las preferencias de alimentación, tales 
como la Geometría Nutricional, podrían utilizarse para continuar la investigación 
desde un punto de vista diferente. 


INTRODUCCIÓN 


El mutualismo entre plantas con frutos carnosos y animales frugívoros está ampliamente 
extendido en los ecosistemas terrestres. Las plantas ofrecen frutos con pulpa que le 
sirven de alimento a los animales, los que dispersan las semillas que ingieren cuando 
consumen el fruto (Levey et al. 2002, Demis et al. 2007). Esta interacción tiene una 
enorme importancia para el funcionamiento ecosistémico, contribuye a la diversificación y 
mantenimiento de la biodiversidad genética, taxonómica y funcional, y es imprescindible 
para asegurar la integridad de los ecosistemas (Fleming € Kress 2013). Las aves son uno 
de los principales dispersores de semillas en todo el mundo. Salvo contadas excepciones, 
no son frugívoros estrictos, sino que su dieta es variada e incluye también insectos y otros 
artrópodos; no obstante, los frutos suelen ser la fuente de la mayor parte de la masa 
ingerida (Naoki 2003, Názaro 8 Blendinger 2017). 


En los bosques de las Yungas del noroeste argentino, los frutos varían en su contenido de 
energía, características físicas, combinación y concentración de compuestos químicos 
(Zampini et al. 2011, Blendinger et al. 2015). Además, difieren en rasgos tales como su 
accesibilidad, disposición, forma, tamaño, dureza y carga de semillas (Giannini 1999, 
Ordano et al. 2017), lo que influye sobre la calidad de la recompensa obtenida por los 
frugívoros al consumir un fruto determinado. Esta variabilidad se refleja en respuestas de 
las aves que conducen a la selección de ciertos tipos de frutos sobre otros alternativos 
(Blendinger et al. 2016). Dicha selección está, a su vez, íntimamente vinculada a las 
distintas morfologías, comportamientos, fisiologías y requisitos nutricionales de las 
especies de aves ya que afectan su habilidad para manipular, ingerir y digerir frutos. 


La tasa y eficiencia con la que una especie de ave obtiene materia y energía de un 
alimento resultan afectadas por sus capacidades para manipularlo. Dichas capacidades 
están impuestas por rasgos morfológicos que definen, en cierto modo, al gremio trófico de 
aves frugívoras (Avery et al. 1993, Ydenberg 8 Hurd 1998). Entendiendo gremio a aquella 
categoría formada por grupos de especies que, dentro de una comunidad, utilizan 
recursos comunes. La capacidad para “masticar” el fruto antes de ingerirlo (aves 
masticadoras) y la capacidad de tragar frutos enteros (aves tragadoras), son dos 
comportamientos de forrajeo que están fuertemente relacionados con diferencias 
morfológicas de las especies y diferencian dicotómicamente a la gran mayoría de 
especies frugívoras en el Neotrópico (e.g. Moermond 8 Denslow 1985). Por otra parte, 
decisiones de forrajeo que maximicen la obtención de energía o minimicen el tiempo para 
obtenerla (e.g. Foster 1990, Ydenberg 8 Hurd 1998, McNab 2012), pueden llevar a que 
frutos altamente redituables para uno de estos grupos funcionales de aves resulte 
subóptimo para el otro. Esta predicción se sustenta a la vez en la capacidad de las aves 
frugívoras de distinguir incluso entre pequeñas variaciones de concentración de 
compuestos como azúcares y lípidos, ajustando su comportamiento de alimentación en 
función de ello (Schaefer 8 Ruxton 2011). Estudios en marcha (Tobías N. Rojas, tesis 
doctoral; Blendinger et al., manuscrito no publicado) están evaluando el papel del valor 
nutricional y energético de los frutos de las Yungas en las decisiones de alimentación de 
las aves, pero se ignora cómo resultan afectadas estas decisiones por la tasa y la 
eficiencia de adquisición de alimento mediada por el comportamiento de forrajeo de los 


frugívoros. Entender estas relaciones tiene gran valor para interpretar el impacto de los 
frugívoros en las redes de dispersión de semillas. Unas pocas especies de “masticadores” 
y de “tragadores” integran el núcleo de aves dispersoras de semillas que impacta 
fuertemente sobre la demografía de la mayoría de especies de Yungas con frutos 
carnosos (Ruggera et al. 2016). Conocer qué factores influyen sobre la selección de frutos 
en ambos grupos funcionales de aves es especialmente relevante, ya que éstos pueden 
diferir en varios órdenes de magnitud en su efectividad como dispersores de semillas 
(Blendinger 2017). 


Este estudio se integró a un programa de investigación liderado por el Dr. Pedro G. 
Blendinger cuya meta es comprender los mecanismos que conducen a la selección de 
frutos por animales en las Yungas y sus consecuencias en la dinámica del ecosistema. 
Dentro de dicho programa, se realizaron experimentos en cautiverio de preferencias de 
frutos por especies de aves y murciélagos silvestres, los que mostraron diferencias inter- 
específicas en las preferencias (Tobías N. Rojas, tesis doctoral en curso). Además, se 
determinaron la composición nutricional y el contenido energético de dichas especies de 
frutos. Utilizando esta información de base, propuse los siguientes objetivos particulares: 


1) Determinar la tasa de adquisición de energía y de macronutrientes particulares 
(azúcares, lípidos, proteínas) durante el consumo de distintas especies de frutos, en dos 
aves frugívoras que difieren en su comportamiento de manipulación del alimento. Para 
ello utilicé a las especies Thraupis sayaca (Thraupidae) y Turdus rufiventris (Turdidae), 
representantes abundantes de los grupos funcionales de “masticadores” y “tragadores”, 
respectivamente. 


2) Evaluar si las diferencias conocidas entre ambas especies en sus preferencias de 
consumo de frutos se pueden explicar por predicciones de modelos que proponen (a) una 
maximización en la ganancia de energía por unidad de tiempo, o (b) una minimización del 
tiempo necesario para cubrir un determinado requerimiento alimenticio. Para ello combiné 
datos disponibles de preferencias de especies de frutos con la información generada en el 
primer objetivo esperando que el modelo de energía explique las preferencias de 
consumo de la especie “masticadora”, no así de la “tragadora” explicadas por el modelo 
de tiempo. 


MATERIALES Y MÉTODOS 


Área de estudio 

El estudio fue realizado en un área del distrito de Selva Montana de las Yungas (Cabrera, 
1976). La Selva Montana se extiende entre los 700 y 1500 m s.n.m. aproximadamente. 
Constituye el piso altitudinal de máxima humedad dentro de las Yungas, con 
precipitaciones anuales entre 1500 y 3000 mm concentradas mayormente durante el 
verano. El clima es subtropical con una temperatura media anual de 19*C cerca del 
pedemonte y aproximadamente 12” en las zonas más altas (Grau et al. 2010). La Selva 
Montana presenta dos comunidades vegetales notorias; (1) Selva Basal de Típuana tipu y 
Ocotea porphyria, y (ii) Selva de Mirtáceas de Eugenia uniflora, Blepharocalyx salicifolius 
y Myrcianthes pungens (Oyarzabal et al. 2018). Se caracteriza por presentar estratos 
densos y una variedad de lianas, epífitas, musgos, y un sotobosque y estrato arbóreo 
distintivos (Rubio 2015). 


Realicé todas mis observaciones con ensayos en cautiverio (ver sección Diseño 
experimental). Los mismos se llevaron a cabo en las instalaciones del Instituto de 
Ecología Regional (IER) (26"46'35”S, 65*19'29”W, 711 m s.n.m.), usando aves y frutos 
obtenidos en sus alrededores (Fig. 1). El mismo está ubicado en el Parque Sierra de San 
Javier, un área protegida de poco más de 14.000 ha, cuya vegetación predominante es la 
Selva Montana con un mosaico de edades y diferentes grados de intervención humana 
(Rouges € Blake 2001). La vegetación predominante está compuesta por árboles 
emergentes de las familias Lauraceae y Myrtaceae; una capa superior del dosel 
compuesta principalmente por ejemplares de las familias Fabaceae, Myrtaceae, 
Nyctaginaceae y Combretaceae; un dosel inferior dominado por árboles de Piper 
tucumanum (Piperaceae), Eugenia uniflora (Myrtaceae), Allophylus edulis (Sapindaceae) 
y Solanum riparium (Solanaceae); y un denso sotobosque dominado por Psychotria 
carthagenensis (Rubiaceae). Las enredaderas y epífitas más frecuentes incluyen Cissus 
striata (Vitaceae), Celtis iguanaea (Celtidaceae), Aechmea distichantha (Bromeliaceae) y 
Rhipsalis floccosa (Cactaceae) (Blendinger et al. 2015). 
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FIGURA 1. Ubicación del área de estudio. 


Especies de estudio 
Turdus rufiventris y Thraupis sayaca (Fig. 2 a y b) son los representantes más abundantes 
en el área de estudio de aves tragadoras y masticadoras de frutos, respectivamente. 


Los zorzales del género Turdus (Turdidae) se encuentran entre las aves frugívoras más 
comunes (Gasperin 8 Pizo 2009) y particularmente 7. rufiventris es uno de los residentes 
más frecuentes de observar en las Yungas (Ortíz et al. 2013) y un típico habitante de los 
niveles bajos de zonas arboladas (Rodríguez 2012). Consume una amplia variedad de 
frutos típicos del Noroeste Argentino y posee potencialmente un importante papel en la 
regeneración de plantas nativas al dispersar sus semillas; interacción indispensable para 
el ciclo de vida de la mayoría de las plantas (Ruggera et al. 2016). Su capacidad de tragar 
frutos enteros sin previa manipulación, lo define como un distintivo representante de aves 
tragadoras (Palacio et al. 2017). 


Thraupis sayaca (Thraupidae) es otra especie frugívora dispersora de semillas, pero con 
un comportamiento de manipulación del alimento diferente. Picotea frutos consumiendo 
mayormente su pulpa de manera tal que integra el grupo de los “masticadores”. Incorpora 
también a su dieta algunas yemas, flores e invertebrados (Pizo et al. 2019). Frecuenta 
bosques, pastizales arbolados, montes y selvas (Rodríguez 2012) y, al igual que 7. 
rufiventris, fue catalogada como una especie residente abundante (Ortíz et al. 2013) 


FIGURA 2. Especies de aves frugívoras escogidas para este estudio. (a) Turdus rufiventris; (b) Thraupis sayaca 


Captura y mantenimiento de los frugívoros 

Capturé las aves con redes de niebla de 12 x 2,5 m y trampas con cebos (siendo esta 
última metodología exitosa solo para 7. sayaca) durante la mañana (de 5 a 10 am 
aproximadamente) para aprovechar el momento del día en que despliegan su máxima 
actividad. Coloqué las redes a lo largo de senderos y en espacios abiertos. Intercalé sus 
alturas para cubrir áreas cercanas al suelo y zonas elevadas (3 m aproximadamente) para 
maximizar la tasa de capturas. Las trampas consistieron en jaulas fabricadas con alambre 
de aproximadamente 20 x 15 x 22 cm de largo, ancho y alto respectivamente. En su 
interior introduje bananas y naranjas como cebos con el fin de atraer los ejemplares. Las 
trampas presentan un sistema de cierre tal, que, al posicionarse el ave para consumir el 
cebo, queda encerrada de manera instantánea dentro de la jaula. Escogí árboles 
accesibles y cargados de frutos para colocarlas tales como ejemplares del género 
Blepharocalyx, Prunus y Myrsine. Revisé redes y trampas con un intervalo de 20 o 30 
minutos según las condiciones climáticas diarias. Trabajé con aves adultas sin evidencia 
de actividad reproductiva con el fin de proteger posibles nidadas. Para ello, liberé aquellos 
ejemplares que presentaban placa incubatriz y/o protuberancia cloacal distintiva. 


Una vez capturados, resguardé los ejemplares en bolsas de lienzo para minimizar su 
estrés y los mantuve posteriormente en aviarios (3x2x2 m) situados en el IER. Estos 
aviarios son grandes jaulas con piso de cemento, perchas de varios diámetros y a 
diferentes alturas, refugios apropiados y comederos. En los aviarios, las aves se 
encontraban protegidas de las inclemencias climáticas (Fig. 3). 


Controlé la aceptación de los alimentos ofrecidos observando su consumo durante el 
periodo experimental; ante indicios de rechazo a las condiciones de cautiverio liberé las 
aves de inmediato en el sitio de captura. Los experimentos comenzaron luego de 1 hora o 
un día de aclimatación en los aviarios donde disponían de frutas variadas y agua ad 
libitum (Bosque 8 Calchi 2003). El tiempo de aclimatación dependió del nivel de estrés y 
el grado de adaptación al cautiverio observado en cada ejemplar. Consideré necesario 
este período para asegurarme que los individuos identifiquen el lugar en donde 
conseguirían el alimento durante los ensayos. El permiso para realizar esta investigación 
fue otorgado por la Universidad Nacional de Tucumán. 
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FIGURA 3. Fotografías del lugar de trabajo. (a y b) Vista externa e interna de los aviarios; (c) 
Percha utilizada por las aves durante los ensayos de alimentación. 


Frutos utilizados en los ensayos 

En los experimentos utilicé 17 especies de frutos maduros, muchos de los cuales fueron 
también usados en ensayos de preferencia durante el proyecto de tesis doctoral de 
Tobías N. Rojas. Los rasgos considerados para su elección fueron su forma, tamaño, 
dureza, carga de semillas y algunos rasgos químicos (concentración de macronutrientes) 
con el objetivo de abarcar un amplio rango de variación de los mismos. Con cada ave 
capturada realicé un máximo de dos ensayos utilizando especies de frutos diferentes. En 
el 95% de los experimentos logré hacer tres ensayos por especie de fruto con cada 
especie de ave. En el 5% restante, ciertas limitaciones como dificultad para capturar las 
especies en el momento en que obtuve los frutos maduros o dificultades en encontrar 
suficientes frutos maduros impidieron completar los tres ensayos previstos. En estos 
casos pude completar, para 7. rufiventris, un ensayo con Phoradendron ensifolium y dos 
con Blepharocalyx salicifolius y Celtis iguanaea y para T. sayaca, dos con Ocotea 
porphyria. De acuerdo a la fenología de maduración de las especies de frutos, 66 ensayos 
se realizaron entre octubre y diciembre 2018, y 31 ensayos durante enero, febrero y 
marzo 2019. 


Diseño experimental 

Alojé cada individuo por separado, aislado visualmente de otras aves durante los 
experimentos. Realicé los ensayos entre el alba y antes del atardecer y procuré hambrear 
a los individuos media hora antes de cada experimento. Cada ensayo de alimentación 
consistió en la presentación durante un período fijo de tiempo (30 min) de frutos frescos 
de una sola especie por vez (Fig. 4). En los ensayos evalué el efecto de la manipulación 
sobre la adquisición de alimento, y no el efecto de la accesibilidad de los frutos (que 
requiere simular la disposición de los frutos en relación al follaje). Para ello, ofrecí a cada 
ave un recipiente con un volumen fijo de frutos (correspondiente a una caja de Petri), 
dispuesto junto a una percha que permita igual acceso, y en cantidad suficiente para 
asegurar que no se agote antes de terminar el ensayo. Para estimar el descarte, cubrí el 
piso del aviario con papel periódico para facilitar la colecta de restos de alimento. Previo al 
experimento pesé la cantidad de frutos frescos ofrecida en una balanza electrónica con 
precisión de 0,01 g. A los 30 minutos retiré los frutos no consumidos, los frutos caídos y 
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los restos no consumidos, y los pesé nuevamente para determinar la cantidad de alimento 
ingerido. Para controlar la pérdida de masa por evaporación de agua de los frutos durante 
los ensayos coloqué una bandeja control con la misma cantidad de frutos fuera de la jaula 
y en iguales condiciones. 


Registré el número de eventos de forrajeo, su duración y el número de frutos manipulados 
e ingeridos por evento de forrajeo utilizando una cámara filmadora Canon PowerShot 65x 
dispuesta a 2 m de las bandejas. Se entiende por evento de forrajeo al momento en el 
cual el ave se dirige al recipiente y consume una determinada cantidad de fruto. Decidí 
catalogar como nuevo evento de forrajeo a aquellos que ocurrían después que el ave 
permanecía en el mismo lugar por más de un minuto luego de consumir el último fruto. 


FIGURA 4. Turdus rufiventris (a) y Thraupis sayaca (b) durante los ensayos de alimentación en 
cautiverio. Experimentos realizados con frutos de Psychotria carthagenensis y Cupania vernalis, 
respectivamente. 


Me encontré con algunas limitaciones para estimar la cantidad de pulpa consumida de 
cada fruto por evento de forrajeo debido a la manera que tiene T. sayaca de manipularlos. 
Picoteaba algunos frutos y, sin terminarlos, consumía otros. En los casos en que el ave se 
desplazó con un fruto en su pico hacia otras perchas fuera del ángulo de filmación, 
cuantifiqué a dicho fruto dentro de los consumidos. 


Para determinar la cantidad de alimento ingerido por ensayo de 30 min, al peso total de 
frutos le resté el descarte (el cual incluye semillas y restos de alimento consumido) y 
remanente (alimento no consumido). Finalmente, con los valores obtenidos de los 
ensayos con cada especie de fruto, calculé el promedio, obteniendo de esa forma la 
cantidad media de alimento ingerido por especie de fruto. Consideré alimento ingerido a 
aquel que fue consumido y no expulsado de ninguna forma (por regurgitación o 
defecación). No incorporé el peso perdido por evaporación de agua ya que en términos 
medios fue de 1,17 g, lo cual representa en promedio un 1,67% de lo consumido por los 
individuos en 97 ensayos realizados; implicando un cambio despreciable en la cantidad 
total de alimento ingerido. 
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Calculé la tasa de adquisición de energía obtenida durante los 30 minutos de ensayo al 
consumir cada especie de fruto a partir de la siguiente fórmula: 


Energía total por gramo de pulpa seca Xx gramos de pulpa seca ingerida 


y cuantifiqué la cantidad de macronutrientes (carbohidratos, lípidos y proteínas) obtenidos 
con cada especie de fruto: 


Macronutriente por gramo de pulpa seca X gramos de pulpa seca ingerida 


para lo cual utilicé datos disponibles del contenido nutricional y energético de un fruto 
promedio de cada especie (Tobías N. Rojas, tesis doctoral en revisión). 


Para obtener un valor de energía ganada durante un tiempo comparable, a causa de 
desigualdades vistas en los ensayos en lo que respecta al momento exacto del primer 
evento de forrajeo, calculé la energía obtenida en 1 minuto de forrajeo por especie de 
fruto. Para ello, promedié los tiempos de duración de cada evento de forrajeo incluidos 
dentro de cada ensayo de 30 minutos y la cantidad de masa consumida en esos eventos 
(equivalente a la masa consumida por ensayo). Luego, a partir de una regla de tres 
simple, calculé la cantidad de masa consumida por minuto por especie de fruto. Convertí 
los minutos en segundos y la cantidad de masa consumida fue expresada en gramos. 
60 x cantidad promedio de masa consumida por ensayo 


Masa consumida por min = > - > 
Tiempo promedio de eventos de forrajeo 


Calculé la tasa metabólica de campo para cada especie de ave según la fórmula 
TMC = (10,5 Mp) 0719 


donde TMC corresponde a la tasa metabólica de campo expresada en kJ/día y Mb a la 
masa corporal del ave de la especie b en gramos (McNab 2012). A partir de ello, estimé 
qué porcentaje de su requerimiento diario puede satisfacer cada uno consumiendo los 
frutos utilizados en este estudio durante media hora. 


Partiendo de la TMC de cada especie cuantifiqué, además, el tiempo necesario para 
obtener dicha energía consumiendo una especie de fruto por vez. Para ello: 


TMC x60 


Tiempo necesario para alcanzar la TMC = >= — 
Energía obtenida por minuto 


Análisis estadísticos 

Para explicar las diferencias entre ambas especies en las preferencias de consumo 
realicé regresiones lineales con fin de crear modelos que propongan (a) una maximización 
en la ganancia de energía por unidad de tiempo, y (b) una minimización del tiempo 
necesario para cubrir un determinado requerimiento alimenticio. 


A fin de responder al modelo (a) utilicé como variable dependiente las preferencias de 
consumo y variable explicativa la energía obtenida en 30 min (correspondiente a la 
energía obtenida en la totalidad de eventos de forrajeo durante un ensayo). Para analizar 
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valores de energía obtenidos durante un tiempo comparable, utilicé los cálculos anteriores 
de energía ganada por minuto como variable respuesta en una segunda regresión lineal. 


Los patrones de preferencias de consumo de cada especie de ave fueron aportados por 
Tobías N. Rojas quien realizó experimentos de cautiverio con las mismas especies de 
estudio. Ofreció igual cantidad de dos frutos diferentes a cada individuo durante 30 
minutos y posteriormente estimó la cantidad de fruto consumida. Fue cambiando las 
combinaciones de especies de frutos en cada experimento y catalogó a la más consumida 
como “ganadora”. Una vez realizados los experimentos, construyó un ranking de 
preferencia con la proporción de victoria/fracaso obtenida tras ajustar el modelo de 
Thurstone-Mosteller (Bruzzone 8 Corley 2011). Su resultado le permitió estimar la 
magnitud en la cual un estímulo es preferido en relación a otros estímulos incluidos en el 
ranking. 


Para comprobar si las especies minimizan el tiempo a fin de cubrir un determinado 
requerimiento alimenticio (modelo b), relacioné las preferencias de consumo de cada 
especie con el tiempo necesario para alcanzar su TMC como variable explicativa. Los 
modelos lineales se realizaron utilizando el software estadístico R versión 4.0.0 (R Core 
Team 2020). 
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RESULTADOS 


Tasa de adquisición de energía y macronutrientes 

Realicé un total de 97 ensayos de los cuales 47 correspondieron a Turdus rufiventris y 50 
a Thraupis sayaca. La información obtenida a fines de responder el primer objetivo me 
permitió cuantificar, comparar, y generar datos necesarios para los análisis posteriores. 


En ambas especies de aves, la cantidad promedio de masa ingerida durante los 30 
minutos de los ensayos varió entre especies de frutos (Tabla 1). Para 7. rufiventris los 
frutos más consumidos fueron los de Sambucus nigra, seguidos de Fuchsia boliviana y 
Urera baccifera. Mientras que T. sayaca consumió principalmente U. baccifera seguido de 
Phoradendron ensifolium y F. boliviana. 


TABLA 1. Masa promedio ingerida de especies de frutos consumidos por Turdus rufiventris y 
Thraupis sayaca durante ensayos en cautiverio de 30 min. Los valores entre paréntesis 
corresponden al número de ensayos realizados con cada especie de fruto. 


Especies de plantas Masa ingerida (g) 
1 Us is Thraupis sayaca 
Blepharocalyx salicifolius | 0,60 (2) 2,80 (3) 
Celtis iguanaea 1,60 (2) 1,30 (3) 
Cestrum lorenizianum 0,83 (3) 4,03 (3) 
Cupania vernalis 1,20 (3) 1,00 (3) 
Eugenia uniflora 3,50 (3) 2,90 (3) 
Fuchsia boliviana 6,00 (3) 5,30 (3) 
Myrsine laetevirens 0,90 (3) 0,80 (3) 
Ocotea porphyria 1,70 (3) 1,45 (2) 
Passiflora urnifolia 3,00 (3) 2,27 (3) 
Phoradendron ensifolium 0,40 (1) 7,00 (3) 
Phytolacca americana 2,57 (3) 1,80 (3) 
Piper tucumanum 0,33 (3) 3,07 (3) 
Psychotria carthagenensis 2,77 (3) 3,67 (3) 
Rubus imperialis 3,47 (3) 2,50 (3) 
Sambucus nigra 7,00 (3) 1,77 (3) 
Solanum riparium 1,50 (3) 4,17 (3) 
Urera baccifera 5,43 (3) 7,17 (3) 


T. rufiventris adquirió mayor cantidad de energía durante los 30 minutos de ensayo 
consumiendo Myrsine laetevirens, U. baccifera y E. uniflora, mientras que 7. sayaca lo 
obtuvo con el consumo de P. ensifolium, U. baccifera y M. laetevirens (Fig. 5). Dicha 
secuencia no se mantuvo en 7. rufiventris al considerar la energía obtenida por minuto de 
forrajeo. En este caso, adquirió mayor energía con E. uniflora, F. boliviana y Cupania 
vernalis, mientras que en 7. sayaca la secuencia se mantuvo parcialmente, obteniendo 
mayor energía con P. ensifolium, M. laetevirens y Blepharocalix salicifolius. 
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FIGURA 5. Energía promedio obtenida en ensayos de cautiverio de 30 minutos (kJ) y energía 
promedio obtenida en 1 minuto de forrajeo (kJ/min) tras el consumo de diferentes especies de 


Energía obtenida (kJ) 
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Como se observa en la figura 5, siete especies de frutos consumidos por 7. rufiventris 
tuvieron una energía promedio por minuto superior a la acumulada en 30 minutos, lo que 


se explica por un tiempo acumulado de alimentación menor a 1 minuto durante los 30 
minutos de observación. 
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La tasa de adquisición de nutrientes (carbohidratos, lípidos y proteínas) varió acorde a la 
composición química de los frutos y a la cantidad de masa ingerida por cada especie de 
ave (Tabla 2). U. baccifera y M. laetevirens aportaron a ambas especies de aves la mayor 


cantidad de carbohidratos y lípidos, mientras que S. nigra y P. ensifolium la mayor 
cantidad de proteínas a 7. rufiventris y T. sayaca respectivamente. 


TABLA 2. Tasa de adquisición de nutrientes de Turdus rufiventris y Thraupis sayaca con la 
ingestión de diferentes especies de frutos durante ensayos en cautiverio de 30 min. Los resultados 
se expresan en gramos. 


Especies de plantas 


Thraupis sayaca 


Carbohidratos Lípidos | Proteínas | Carbohidratos | Lípidos | Proteínas 
Blepharocalyx salicifolius 0,027 0,002 0,004 0,598 0,039 0,082 
Celtis i¡guanaea 0,055 0,004 0,037 0,212 0,015 0,142 
Cestrum lorentzianum 0,012 0,002 0,019 0,400 0,071 0,630 
Cupania vernalis 0,011 0,045 0,021 0,070 0,289 0,131 
Eugenia uniflora 0,141 0,006 0,022 1,011 0,042 0,155 
Fuchsia boliviana 0,108 0,007 0,030 1,039 0,071 0,292 
Myrsine laetevirens 0,022 0,141 0,022 0,066 0,413 0,065 
Ocotea porphyria 0,011 0,026 0,029 0,052 0,120 0,135 
Passiflora urnifolia 0,081 0,004 0,031 0,546 0,030 0,208 
Phoradendron ensifolium 0,023 0,001 0,004 3,495 0,142 0,647 
Phytolacca americana 0,026 0,005 0,030 0,109 0,021 0,128 
Piper tucumanum 0,004 0,001 0,008 0,265 0,083 0,481 
Psychotria carthagenensis 0,072 0,002 0,007 1,397 0,035 0,138 
Rubus imperialis 0,117 0,006 0,016 0,715 0,039 0,099 
Sambucus nigra 0,070 0,007 0,056 0,192 0,018 0,154 
Solanum riparium 0,022 0,002 0,014 0,315 0,031 0,197 
Urera baccifera 0,235 0,003 0,041 3,668 0,048 0,643 


Maximización de energía y preferencia de consumo 


Según el modelo (a) maximización en la ganancia de energía por unidad de tiempo para 


la especie “tragadora”, T. rufiventris, los resultados indican que las preferencias de 
consumo no son explicadas por las variables (Il) energía obtenida en 30 min (R?= 0,01; p= 
0,66) ni (II) energía obtenida en un minuto (R*= 0,03; p= 0,52) (Fig. 6 a y b). 


En la especie “masticadora”, T. sayaca, las preferencias de consumo se asociaron 
positivamente con la energía obtenida en 30 minutos (R2= 0,26; p= 0,04) y con la energía 
obtenida en un minuto (R2= 0,27; p= 0,04) (Fig. 6 c y d). 
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FIGURA 6. Regresiones lineales para las especies Turdus rufiventris (a y b) y Thraupis sayaca (c y 
d) teniendo en cuenta las preferencias de consumo de distintas especies de frutos y valores de 
energía obtenida por ensayo de 30 minutos (kJ) y la obtenida por minuto (kJ/min). Las líneas de 

tendencia de color rojo son significativas a diferencia de las líneas de color gris. 


Minimización del tiempo y preferencia de consumo 

Siendo 69,5 g y 32,0 g (Dunning et al. 2007) la masa corporal de 7. rufiventris y T. sayaca, 
respectivamente, obtuve que la tasa metabólica de campo de la especie tragadora es 
110,01 kJ/día, y de la masticadora 63,28 kJ/día. Con estos valores y a partir de la energía 
obtenida por minuto con cada especie de fruto calculada anteriormente, fue posible 
cuantificar qué porcentaje de su TMC podrían ambas especies satisfacer tras alimentarse 
de diferentes especies de frutos durante media hora de manera constante. Observé 
variabilidad en los resultados y valores extremos, como por ejemplo E. uniflora, con el 
cual 7. rufiventris lograría satisfacer más del 100% de su TMC mientras que T. sayaca tan 
solo podría satisfacer un 15% de la suya (Tabla 3). En tres horas de consumo, la especie 
“tragadora” podría obtener la energía necesaria para sus requerimientos diarios con diez 
especies de fruto, mientras que la “masticadora” los alcanzaría solo con 4. 


Para poner a prueba el modelo (b), la minimización del tiempo para cubrir un determinado 
requerimiento alimenticio, observé en los modelos lineales tanto de 7. rufiventris (R*= 
0,13; b= - 6,98e?; p= 0,21) como de T. sayaca (R*= 0,06; b= - 7,46e*; p= 0,37) que sus 
preferencias de consumo no se explican por el tiempo necesario para alcanzar su 
correspondiente TMC (Fig. 6). 
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TABLA 3. Porcentaje de energía diaria obtenida tras el consumo de diferentes especies de frutos 


durante media hora tomando como referencia la Tasa Metabólica de Campo (TMB) de cada 
especie de ave (T. rufiventris: 110,01 kJ/día y T. sayaca: 63,28 kJ/día) 


T T 
5000 10000 


Tiempo (s) 


Porcentaje de energía diaria 
Especies de plantas Turdus rufiventris Thraupis sayaca 
Blepharocalyx salicifolius 62,8 28,0 
Cestrum lorentzianum 32,/ 11,7 
Cupania vernalis 96,1 8,6 
Myrsine laetevirens 61,4 29,7 
Ocotea porphyria 6,3 11,8 
Phoradendron ensifolium 6,4 55,1 
Phytolacca americana 1,8 3,6 
Psychotria carthagenensis 9,1 5,6 
Sambucus nigra 12,1 2,4 
Solanum riparium 58,9 9,6 
Urera baccifera 19,8 18,2 
Celtis ¡guanaea 18,3 3,2 
Rubus imperialis 17,1 6,6 
Passiflora urnifolia 7,4 6,7 
Fuchsia boliviana 172,1 16,4 
Piper tucumanum 12,6 9,7 
Eugenia uniflora 175,8 15,7 
Turdus rufiventris b Thraupis sayaca 
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FIGURA 7. Regresiones lineales para las especies Turdus rufiventris (a) y Thraupis sayaca (b) 
teniendo en cuenta las preferencias de consumo de distintas especies de frutos y los tiempos 
necesarios para alcanzar sus correspondientes tasas metabólicas de campo. Las líneas de 

tendencia de color gris no son significativas. 
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DISCUSIÓN 


Si bien la adquisición de energía no parece ser un factor importante en las decisiones de 
consumo de frutos en las dos especies comparadas, su importancia para explicar las 
preferencias por determinadas especies de frutos difiere ligeramente entre ambas 
especies de aves. Las preferencias por especies de frutos de la especie “tragadora”, 
Turdus rufiventris, no dependieron de su rentabilidad en términos de energía; mientras 
que las preferencias de consumo de la especie “masticadora”, Thraupis sayaca, 
resultaron relevantes con ambas variables: energía obtenida durante el consumo de frutos 
en ensayos de 30 minutos y energía obtenida por minuto de forrajeo. 


Los experimentos en cautiverio evidenciaron diferencias en la cantidad de frutos 
consumidos por las dos especies de aves. Cabe recordar que las especies de aves 
elegidas para los ensayos presentan tamaños diferentes y, consecuentemente, la 
demanda energética difiere entre ambas especies. Según Dennis (2015) y Nagy (2005), la 
cantidad de alimento que un animal debe incorporar por unidad de peso corporal para 
mantener el mínimo de sus requerimientos energéticos, depende directamente de una 
serie de factores; entre ellos la masa corporal es uno de los principales, además de otros 
secundarios como la fisiología térmica y/o la clase taxonómica. 


Por otro lado, el consumo de alimento para obtener una recompensa energética o 
nutricional muestra relación con las conductas de forrajeo que exhiban las especies. La 
naturaleza “tragadora” o “masticadora” propia de las aves estudiadas lleva a las mismas a 
consumir una cantidad desigual de frutos al interactuar de manera diferente con cada 
elemento de su dieta. De manera tal que, a menor energía obtenida por unidad de tiempo 
y por gramo de fruto con un mecanismo de forrajeo particular, el ave debe consumir una 
mayor cantidad del mismo durante un tiempo determinado para alcanzar el costo total de 
energía que debe rendir durante el transcurso del día. Un consumo desigual de frutos 
reflejados en los ensayos responde a estrategias de manipulación y necesidades 
diferentes de las especies. De esta manera vemos que la búsqueda y/o preferencia del 
alimento no depende solamente de factores intrínsecos de los frutos, como ser su 
contenido de agua, componentes nutricionales y/o presencia de metabolitos secundarios 
(Jordano 2000), sino también de rasgos conductuales como, por ejemplo, la manipulación 
del fruto. Sin duda, las técnicas de manipulación de las aves afectan qué frutos comen y 
conductas energéticamente más costosas exigen posiblemente un mayor esfuerzo para 
alcanzar el equilibrio entre el costo energético que implica tomar un fruto y las 
recompensas recibidas al hacerlo (Pizo 2019). Especies de aves que tragan frutos 
enteros, como en este caso 7. rufiventris, requieren menos tiempo para manipular los 
frutos y, por lo tanto, se predice que pasarán menos tiempo consumiéndolos alcanzando 
tasas de consumo más altas que aves masticadoras. Estas últimas, a diferencia de las 
anteriores, requieren más tiempo para manipular los frutos, por lo que su estrategia 
consistiría en maximizar la tasa de consumo de energía. 


La tasa de consumo de alimento en aves está influenciada por el mecanismo de forrajeo 
empleado (Levey 1987); pero, ¿los frugívoros seleccionan el fruto en base a la energía 
que reciben de ellos como recompensa? O ¿prefieren aquellos que requieran un menor 
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tiempo de consumo, manipulación y gasto energético? Este estudio demuestra que la 
preferencia de consumo de alimentos de 7. rufiventris no se explica por una maximización 
de la energía obtenida. Los frutos más consumidos no coinciden en su totalidad con 
aquellos que le brindaron valores energéticos elevados, ya que la masa consumida no 
siempre es un buen indicio de la energía obtenida (Johnson et al. 1985). Además, eventos 
de forrajeo más cortos se relacionaron con valores energéticos obtenidos por minuto más 
altos. La influencia del mecanismo empleado durante el consumo de frutos, en este caso, 
otorga mayor peso posiblemente al tiempo de manipulación. 7. rufiventris prefiere 
aquellos frutos que puede manipular en menor tiempo y con los cuales puede adquirir 
mayor energía durante esa manipulación. Teniendo un tamaño y comportamiento de 
forrajeo diferente a la especie “masticadora”, 7. rufiventris es más eficiente en términos 
energéticos, teniendo la capacidad en menor tiempo de alcanzar la energía necesaria 
para sus requerimientos diarios. Por el contrario, la preferencia de alimentos de T. sayaca 
se explica por la energía obtenida tras su manipulación y posterior consumo. En este 
caso, frutos que ofrecieron valores más elevados de energía promedio durante su 
consumo en ensayos de 30 minutos fueron sus preferidos. La estrategia de esta especie 
demuestra que en sus preferencias de consumo la energía obtenida como recompensa 
funciona como una buena moneda de cambio. 


En ambas especies el tiempo necesario para alcanzar su correspondiente TMC no resultó 
ser una variable importante para explicar sus preferencias de consumo. Sin embargo, se 
observó una tendencia a una relación inversa entre las preferencias y el tiempo. De 
manera tal que, frutos que necesitan un mayor tiempo de consumo para alcanzar con 
ellos la TMC no son preferidos por las especies de aves. Algunas limitaciones, como por 
ejemplo la circulación de gente y vehículos o los ruidos provocados por construcciones 
cercanas a los aviarios, posiblemente hayan influido en el estado de estrés del ave y 
consecuentemente en su comportamiento; de manera tal que la duración de los eventos 
de forrajeo en los diferentes ensayos puede presentar errores, siendo cálculos menos 
precisos y, por ende, una dificultad extra para comprobar este segundo modelo. 


Al parecer el patrón de la elección de frutos en base a la energía obtenida como 
recompensa no se cumple en la totalidad de los casos. Muchos estudios han intentado 
explicar la dieta de animales mediante el uso de la Teoría de forrajeo óptimo (TFO) pero, 
a pesar de algunos éxitos, la utilidad de esta teoría sigue siendo controvertida. La TFO 
funciona bien en el laboratorio, pero es demasiado simple para trabajos de campo o 
experimentales (aquellos que implican manipulaciones en la disponibilidad del alimento) 
(Sih 8 Christensen 2000) como es el caso de este trabajo de investigación. No logra 
reflejar la diversidad de circunstancias que se dan en los ensayos de cautiverio, puesto 
que las preferencias de consumo no están condicionadas solamente por una única 
moneda de cambio, sino también por otros factores. La TFO quedó, posiblemente, 
demasiado simplista como para explicar la variabilidad del comportamiento de los 
frugívoros estudiados; aunque puede constituir una herramienta apropiada como método 
de aproximación a las dietas de los animales, no puede emplearse como paradigma 
explicativo en todos los casos. 
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De acuerdo con un enfoque multidimensional propuesto por la Geometría Nutricional 
(Raubenheimer 2011), la preferencia de ciertos frutos sobre otros alternativos puede ser 
explicada por alcanzar un equilibrio entre los componentes de una dieta mezclando 
alimentos complementarios. Este enfoque contrasta con la teoría anteriormente nombrada 
que emplea la energía como una única moneda nutricional (Coogan et al. 2018). El rasgo 
distintivo de la Geometría Nutricional es su naturaleza integradora. Busca explicar 
fenómenos ecológicos con referencia a los mecanismos del organismo, y a la inversa, 
comprender los rasgos del organismo en relación al contexto ecológico en el que 
evolucionaron (Raubenheimer 8 Boggs 2009). Podemos comprender entonces la elección 
y preferencia de las aves por ciertos frutos como un proceso complejo que busca un 
óptimo global. 


Las aves regulan la ingesta de alimento en lugar de maximizar su consumo mezclando 
alimentos nutricionalmente complementarios para alcanzar, de esta manera, un “objetivo 
de ingesta” multidimensional. Por lo tanto, un enfoque alternativo a la Teoría de Forrajeo 
Óptimo (Stephens ef al. 2006), para abordar la necesidad de múltiples nutrientes, es 
basar los modelos en el principio de complementariedad de los alimentos. Los datos 
generados en este trabajo resultan útiles para abordarlo desde el punto de vista de la 
Geometría Nutricional. Conocer los factores que influyen sobre la preferencia de frutos en 
aves tragadoras y masticadoras resultaría útil para comprender el rol que cumplen en el 
ecosistema como dispersoras de semillas. 
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